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論 文 内 容 要 旨
第1章 緒 論
ササ類 は 日本の森林の林床植生 を代表す る多年生植物で広 い範囲 に分布 し、特 に冷
温帯の落葉広葉樹林の林床 には高 い被度で優 占す ることが知 られて いる(Fig1)。 林
床におけるササの優 占は樹木 の更新 を大 き く阻害 し、広葉樹天然林施業 に対 して大き
な負担を与えてきてお り、ササ のコン トロールは林 業上大きな課題で ある。これ まで
も光量の制限 された林床で何故ササが優 占で きるかについて、多 くの生理 ・生態的な
研究がなされてきた。 しか し、ササは地下 茎構造 を持 つク1『一ナル植物であ1るため、
その個体性 の把握が難 しく}サ サ に関す るこれ までの研究 は全て、個体 をベース とし
たものではなかった。
クローナル植物では多 くの種が1つ のフラグメ ン ト内の複数のラメッ ト間で地下茎
またはス トロー ンを通 じて無機養分 ・水 ・同化産物 な どを転流させ る 「生理的統合」
を機能させている。生理的統合による資源 の転流 はハ ビタッ トの資源 の分布が均一な
場合 よりも不均一な場合 に起 こりやす く、1つ のフラグメン トが不均一な環境 にまた
がっている場合、資源制限下 のラメッ トの成長量や現存量の低下 を資源 の豊富なラメ
ッ トか らの転流によって緩和 して いることが知 られて いる。森林 の林床 もまた、ギャ
ップの形成によって、 光量や土壌養分 の分布 が空間的に不均一である ことが知 られ
ている。また、ササは水平方 向への地下茎 の伸長能力が高いため、1フ ラグメン トの
分布範囲が広大になってい る場合が多い と推測 されて いる。したが って、森林の林床
に生育す るササのフラグメ ン トのサイズが ある程度大 きければ、ササ は資源 の分布が
不均一な環境下 、つま りギャ ップ と林内にまたが って分布 している場合 も多い と推測
される。 このような場合 、クローナル植物 で あるササ は光量の異なるラメ ッ トどうし
が地下茎 を通 じて物質 を転流 し、制限された資源 を補 い合うといった生理的統合機能
を高度に発揮す ることによって フラグメン ト全体 を維持 しているので はないか と予想
される(Fig.2)。
本博士論文では、チマキザサ にお いて生理 的統合 が どのようにまた、 どの程度機能
しているかを、室内および野外 における操作実験 、また フラグメ ン トの成長様式の観
察 によって明 らか にしようとした。 さらに、 このよ うな生理的統合がブナ林における
ササ の分布パター ンにどう影響す るかを、ギャ ップ とその周辺林内におけるササの個
体群、フラグメン ト、および ジェネ ッ トの分布構造 を調べることによって明 らかにす
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ることを目的 と した。
第2章 ヘテ ロな 光環 境下 に生育するチ マキザサの同化産物の生理的統合 一野 外操
作 実験 一
森林の林床では、光量はギ ャップでは豊富だが林内で極 めて制限されることが広 く
知 られている。 も しチマキザサが この両者 にまたがって生育するな らば、ギャ ップか
らの同化産物 が被 陰下 の林 内ラメッ トに転流 されることによって被陰下 のラメ ッ トの
生存が保証 され るのではないか と考え られ る。この仮説を確かめるため、光量 の豊富
な開放地に成立す るチマキザサ群落で被陰処理の有無 と地下茎切断の有無 を組み合わ
せた4つ の処理 による操作実験 を行った(Fig.3)。
チマキザサ の ラメ ッ ト重および桿密度は 開放下 に比べ被陰下で大 きく減少 した もの
の、地下茎が繋 が って いる場合は地下茎 を切断した場合よ り現存量および桿密度 の減
少 の程度が少な か った(Fig.4)。 このことは、チマキザサの1つ のフラグメ ン ト内に
お いて、開放下 にあるラメッ トによる同化 産物が地下茎を通 じて被陰下 のラメ ッ トへ
転流されることによ り、被陰下 のラメッ トの成長低下が抑制された ことを示唆 してい
る。すなわち、チ マキザサは光量が制限 された林内ではギャップか らの同化産物 の転
流 によってフラグメン ト全体 を維持 していることが強 く示唆された。
第3章 チマキザ サめ地 下茎 による窒素転流 に及 ぼす環境傾度の影響 一安定 同位体
窒素(15N》 を用 いた検証 一
森林の林床ではギャ ップの形成 によって 、光量のみな らず土壌の窒素量な ども不均
一 となることが知 られている。チマキザサ のフラグメ ン トにおいて窒素の転流は、土
壌窒素量または光 量の分布に勾配がない場合よ り、ある場合の方が起 こりやすい と予
想 される。本章で はこの仮説 を検証す る室 内実験 を行 った。
2つ のラメ ッ トが出現 しているチマキザサの地下茎を採取 し、 ビニルハ ウス内に移
植 した。資源 勾配 がある2つ の処理は、一方のラメッ トを多窒素区、または被陰区と
し15Nを 与えた。他方のラメッ トは小窒素区、または開放 区とした。勾配がない2つ
の処理は、両者 に同量 の窒素量または光量 を与え、一方 に15Nを 与えた(Fig.5)。 ど









































































































































































土壌窒素:量および光量に勾配があるフラグメン トの方がないものよ り、窒素が多 く
転流 した(Figs.6)。 土壌窒素量 に勾配が あるフラグメ ン トでは窒素量が多いラメ ッ ト
か ら少ないラメッ トへ転流 し、光量 に勾配が ある場合 は光量が少ない方 のラメ ッ トか
ら多い方 のラメ ッ トへ転流 した。すなわち、チマキザサではフラグメン ト内の資源環
境が不均一な方が窒素転流が起 こ りやすい ことが 明 らか となった。
第4章 ブナ林 に生 育するチマキザサ フラグメ ン ト内の生理的統合 一窒素 びN}・ 炭
素(13C》 の双方向転流の検証 一
森林の林床では、林内はギ ャップに比べ光量は制 限されるが、窒素な どの土壌養分
量はむ しろ多い という報告 もみ られる(Denslowε ∫α1.1998)。 もしそ うであ るな らば
ギャップと林内にまたがって生育す るチマキザサ の フラグメン トでは、ギャップの葉
か らの同化産物 の林 内部分へ の転流 と同時 に、林 内部分か らギャップの葉への土壌養'
分 の転流が起きていることが推測 され る。
ブナ天然林のギ ャップと林内 にまたがって生育す るチマキザサのフラグメン トにお
ける、同化産物および窒素の双方向転流 を安定同位体(13C,15N)を 用 いて調べた。ま
た、どの程度の距離 まで転流が行われているか につ いて も解析 した。
林内の細根で吸収 された窒素はギャップにあるラメ ッ トや葉に転流 し(Fig,7)、 ギ
ャップで吸収された炭素は林内の ラメッ トへ転流 した(Fig.8)。 すなわ ち、フラグメ
ン ト内では2種 類 の資源がギャップ と林内か ら双方 向に転流 し、ギャップ と林 内のそ
れぞれのラメッ トが不足 して いる資源 を相補的に補 い合 うような生理的統合が起 こっ
ている ことが実証 された。 また、3.5m～7.8mの 長 さのチマキザサ のフラグメン トに
おいて、窒素が最大7.3m転 流 し、炭素で も最大5.4mの 転流がみ られた。窒 素と炭
素の相補的な長距離転流によって、ブナ林 の林床 における優 占度を高めていることが
示唆された。
第5章 ブナ天然林 にお けるギ ャップ周辺の光環境 とチマキザサの分 布構造
本論文 の第2,3,4章 では、チマキザサの個 々のフラグメン トにおいて生理的統
合が機能 している ことを実証 した。さ らに、林床 のササ の分布構造は光量 の不均一性



























































































































































































































理的統合 を強 く反映した ものとなっている ことが推測 され る。そ こで本章ではブナ天
然林のギャップとその周辺林内において、チマキザサ個体群の空 間分布 と光量の空間
分布との対応関係を調べ、光量の分布パター ンがチマキザサの個体群 レベル の分布パ
ターンにも影響 しているのかどうかを検討 した。
光量(PPFD)の 分布はギャップ内で最 も高 く、林 内に数m入 ると急激に低下 しサ
サの光補償点以下 の値になった。 しか し、ササ の分布はギャップ内で最 も高 く、林 内
に入 って も最大15m程 度 まで被度10%以 上 を維持 し(Fig.9)、 光量 の急激な低下 に影
響されずに林内で も高い被度で分布 している ことがわかった。ギ ャ ップ周辺の林内に
おけるササの高 い被度は生理的統合によって維持 されているもの と考 え られた。
第6章 ブナ天然林 に生育するチ マキザサ フラグ メン トの分布構 造 と成長様式'
第5章 ではチマキザサの個体群 レベルの分布構造 を調べ、それは生理的統合 を反映
していることが示唆された。 しか し、生理的統合 とササ の空間分布の因果関係 を正確
に把握するには生理的統合が実際 に機能す るフラグメ ン トの分布構造 を調べる必要が
ある。
そ こで本章ではブナ林の林床に生育す るチマキザサのフラグメ ン トの分布構造 を手
堀 りによって調べ、さらにそのまま埋戻 して フラグメン トの成長 過程 を2・年にわた っ
て追跡 し、生理的統合機能がその分布構造 と成長様 式にどのよ うに影響 しているか を
検討 した。
ブナ林の林床 には、ギャップと林内にまたが って生育 し、最長74mも の地下茎 を
もつ 「林縁フラグメン ト」 のみな らず、比較的短 い地下茎をもち明 るいギャップにの
み生育す る 「ギ ャップフラグメン ト」や暗 い林内 にのみ生育す る 「林 内フラグメン ト」
の3タ イプが見 い出された(Fig.10)。 特に林縁 フラグメン トでは、ギ ャップであれ林
内であれ最も古 い基部が分布す るサイ トにフラグメン トの大部分が存在す るにもかか
わ らず、先端部が分布す る反対側 のサイ トに向 けて積極的に伸長 し、そ こで多 くのラ
メッ トを生産 を していた(Fig.11)。 これはチマキザサが生理的統合機能の効 率を高 め
ようとす るためであると共 にそ の本体の大部分が 占有す る資源環境以外の所への資源
探索を行 っているものと考 えられた。一方 「林 内フラグメン ト」 「ギ ャップフラグメ









































































































































































◆℃。も●、帆 、、い ・陣 。い 。《い"憩+、 ㌻d騨縄 》一
P匪ot2


















































第7章 ギ ャップとその周辺林 内におけるチマキザサのジ ェネ ッ トの分布構造
ササ の個体性は地下茎を掘 とって調べ られるが、広 い森林内における分布構造 を調
べるのは労力的 に困難である。また、クローナル植物は しばしば複数 のフラグメン ト
に断片化す るので、1つ のジェネ ッ トがどのように分布 しているのか もわか らない。
そ こで本章ではブナ林 のギャップとその周辺林 内におけるチマキザサ の分布構造 を調
べるためにAFLP(A皿plifiedFragmentLengthPolymolphism)法 を用いて、ジェネ ッ ト
れべるで識別 した。
チマキザサ のジェネッ トはギ ャップの中だけでなく、ギ ャップか ら林内に連続 的に
広がっていた(Fig.12)。 このような分布構造 を示すジェネッ トは多 くのメ ッシュで構
成 され た巨大ジェネ ッ トがほとん どであ り、その一部がギ ャップを含んで分布 してい
た(Fig.13)。 常 に林内のみに分布す るジェネッ トは小サイズのものばか りで あった。
このよ うなギ ャップ周辺 の巨大 フラグメン トは資源の相補的な転流 によって形成 され
たもの と考 え られ、ジェネ ッ トの分布構造 も生理的統合が反映されている ことが示唆
された。
第8章 総 合 考 察
本研究 は、クローナル植物であるチマキザサ のフラグメン トが、不均一な資源環境
にまたが って分布す る場合に、資源量が豊富な ラメ ッ トか ら制限された ラメ ッ トに窒
素や 同化 産物 を転流 させていることによって、 「生理的統合」が機能 してい ることを
明らか に した。竹 ・ササ類は大多数の種が クローナル植物で あるが、生理的統合 に関
する証明がなされたのは本研究が初 めてである。
ブナ天然林 の林床におけるチマキザサ の分布構造 を個体 群単位、フラグメ ン ト単
位お よびジ ェネ ッ ト単位 といった異なるスケールで詳細に解析 し、いずれのスケール
にお いて もフラグメン トにおける生理的統合 を強 く反映 した分布パター ンを示す こと
が明 らか となった。またフラグメン トサイズ も生理的統合が高度に機能 している場所 、
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すなわち環境がヘテ ロな林縁 において大き くなることを明 らか にした。 また、その結
果ヘテロな環境 にまたがって分布す るように伸長 し、フラグメ ン トの占有す る範囲を
絶えず拡大 しているものと考え られ る。また、 ジェネ ッ ト構造 の分析か ら、1つ のジ
ェネッ トの一部がギャップ内に含 まれ ることによって、林内の広範 囲にその同一ジェ
ネ ッ トを分布 させていることが示された。 これはフラグメン ト内における同化産物や
窒素の双方向、長距離転流が巨大フラグメ ン トにおいても機能 してい るためであると
考 え られ る。
このように、個々のフラグメン トが生理的統合機能 を高度 に実現す ることによって




論 文 審 査 結 果 要 旨
ササ類 は 日本の冷温帯 の落葉広葉樹林 の林床 において繁茂 し高い被度で優占する。ササの繁茂 は樹木
の更新 を大 き く阻害す るため,適 正な森林管理や保続 的な天然林施業 を行 う上で,サ サ の生態的 コン ト
ロールは大 きな課題であ る。 これまで も森林の林床 におけるササの生育 メカニズム並 びに分布構造 につ
いては,多 くの生理 ・生 態的な研究が なされ てきたが,明 快 な解答 は得 られてい ない。
本研究はササが地下茎構造 を持つ クローナル植物 であること,さ らに森林がギ ャップの形成 によって
光量や土壌養分が空間的に不均一 に分布す る場所 であることに着 目 し,ク ローナル植物であるササがヘ
テロ環境下 で 『生理的統 合』 を機能 させ ることに よって森林の林床 での繁茂 を可能 に しているので はな
いか,と の仮説 を提唱 し,そ の検証 を試み た。すなわち,明 るいギャ ップで獲得 した同化産物 を暗 い林
内に,逆 に林内で豊富 な無機養分 ・水 を地下茎 を通 じてギャップ方 向に転流 し,制 限 された資源 を補い
合 うことによって フラグ メン ト全体 を維持 し,分 布 を拡大 している もの と考え,室 内 ・野外調査 を行い
検証 した。
1.開 放地 に成立す るチマキザサ群 落における操 作実験 か ら,1つ の フラグメ ン ト内 における同化産物
の地下茎 を通 じた転流,お よび転流 による光量制限下のラ メッ トの成長低下の抑 制が示唆 された。
2.チ マキザサ フラグメン ト内の窒 素転流量が ラメー ト問に資源(光 ・窒素)勾 配があ る時の方が ない
:場合 よ り多 い ことを安定 同位体(15N)を 用 いて明 らか に した。
3.ブ ナ天然林の ギャップ と林内 にまたが って生育す るチマキザサ フラグメン トにおいて,同 化産物が
ギ ャップの葉か らの林 内部分へ転流す る と同時に,林 内部分 か らギャ ップの葉へ の土壌養分 の転流が起
きていることを安定同位体(13C,15N)を 用 いて明 らかに した。 また,窒 素が最:大7.3m転 流 し,炭 素
で も最大5.4mの 転 流がみ られるこ とを明 らか に した。
4.ブ ナ天然林のギャ ップとその周辺林内ける光量(PPFD)と チマキザサ被度分布の関係か ら,ギ ャップ
周辺 の林 内におけるササ の高い被度は生理 的統合 に よって維持 されてい ることを明 らか・に した。
5.ブ ナ林 の林床 には,ギ ャップ と林内にまたが って生育 し,最 長74mも の地下茎 を もつ 「林縁 フラ
グメ ン ト」,短 い地下茎 をもち明るいギ ャップにのみ生育する 「ギ ャップフラグメン ト」,暗 い林内 にの
み生育す る 「林 内フラグメン ト」の3タ イプがあるこ とを見い出 した。特 に林縁 フラグメン トは,よ く
伸長 し,多 くの ラメ ッ トを生 産 を し,活 発 に資源探索 を行 ってい ることを明 らかに した。
6.ブ ナ林のギ ャップ とその周辺林内 におけるチマキザサの分布構造 をA肌P法 を用 いて,ジ ェネッ ト
レベ ルで識 別 した ところ,チ マキザサの ジェネ ッ トはギ ャップか ら林内に連続的 に広 が る巨大 なもので
あった。林 内のみ に分布 する ジェネ ッ トは小サ イズの もの ばか りであ った。
本研究は,ク ローナル植物 であるチマキザサの フラグメン トが,不 均 一な資源環境 にまたが って分布
す る場合に,資 源量が豊富 なラメ ットか ら制限 された ラメ ッ トに窒 素や同化産物 を転 流 させ ている こと
によって,「 生理的統合」が機能 しているこ とを明 らか にした。 さらにブナ天然林の林床 におけるチマキ
ザサの分布構造 を個体群単位,フ ラグメン ト単位お よびジェネ ッ ト単位 といった異なるスケールで詳細
に解析 し,い ずれの スケールにおいて もフラグメン トにおける生理的統合 を強 く反映 した分布パ ター ン
を示す ことを明 らか に した。
これ らの成果 は,チ マキザサ の生理的統合機能 を明 らかに しただ けではな く,そ の分布パ ターンとの
関連 を明 らかに し,森 林の動態解明 にも大 きく寄与する もの と考 えられる。 よって,審 査 員一同は,本
論文 は博士(農 学)の 学位 を授与す るに値す る もの と認定 した。
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